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摘要 : 对 mt 基因 组 的 比较 研究 是 探讨 节肢 动物 系统 发 生 的 有 效 手段 之 一 。 基 因 的 排列 和 DNA 序列 可 以 为 


重建 节肢 动物 的 系统 发 生 提 供 有 用 的 信息 。 上 和 目前， 已 测定 mt 基因 组 全 序列 的 节肢 动物 已 增加 到 44 种 。 归 纳 、 
总 结 了 节肢 动物 mt 基因 组 的 基本 特征 、 基 因 顺 序 、 基 因 重 排 的 发 生 和 机 制 等 。 简 要 评述 基于 mt 基因 组 的 节肢 


动物 系统 发 生 研究 。 
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Mitochondrial Genome and Phylogenetic 
Reconstruction of Arthropods 


SUN Hong-ying, ZHOU Kai-ya!, SONG Da-xiang 
(Institute of Genetic Resources, College of Life Sciences, Nanjing Normal University, Nanjing 210097, China) 
Abstract: Among the effective techniques for exploring the phylogeny of arthropods, the comparison of the whole of 
mt genomes can provide useful information from two aspects for reconstructing phylogenetic relationships among arthropod 
groups, one is gene arrangement, and the other is DNA sequence. The number of complete mitochondrial genomes of 
arthropod species studied has been increased to 44. In this article we attempt to summarize the basic features of mt 
genome, the gene order, the occurrence of mt gene rearrangements and the mechanism of gene rearrangement of arthro- 
pods, etc., and make a brief review for the recent progress and perspective in the researches of arthropod phylogeny 


based on mt genome. 
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节 胶 动物 种 类 繁多 ， 居 动物 界 物 种 多 样 性 之 ”的 可 比 性 。 这 种 可 比 性 可 以 在 基因 的 排列 和 DNA 
首 。 关 于 节 胶 动物 高 级 阶 元 的 系统 发 生 问题 已 经 讨 ”序列 变异 两 个 方面 为 动物 的 系统 进化 研究 提供 有 用 
论 了 一 百 多 年 ， 至 今 仍 未 得 到 明确 的 结论 。 争 论 的 ”的 信息 。 对 节肢 动物 mt 基因 组 (mt genome) 全 序 
焦点 主要 集中 在 两 个 问题 上 : 一 是 六 足 动物 起 源 于 列 的 研究 也 因此 被 认为 是 解决 节肢 动物 系统 发 生 关 
多 足 动物 还 是 甲壳 动物 ; 二 是 节肢 动物 是 单 系 群 还 系 的 有 力 工 具 之 一 。 在 动物 mt 基因 组 研究 中 ， 对 
是 复 系 群 (Yin，2003)。 随 着 文 序 分 析 方 法 和 分 子 ”节肢 动物 mt 基因 组 的 研究 仅 次 于 准 椎 动物 。 果 蝇 
生物 学 技术 的 介入 ， 对 节肢 动物 系统 发 生 的 研究 已 ( Drosophila yacuba ) mtDNA 基因 顺序 的 研究 揭 开 了 
进 人 一 个 全 新 的 时 代 。 TRDIH, JELA EDH mt 基因 组 研究 的 序幕 。 

后 生动 物 的 线粒体 DNA (mtDNA) 在 基因 组 成 BEA PCR 技术 的 日 至 成 熟 和 DNA 序列 测定 技术 的 
上 具有 高 度 的 保守 性 ， 这 些 线粒体 基因 受 其 功能 约 “广泛 使 用 ， 许 多 学 者 利用 mtDNA 的 基因 重 排 和 
R, Æ DNA 序列 进化 上 相对 保守 ， 因 此 具有 很 好 (或 ) DNA 序列 变异 信息 ， 就 重建 节肢 动物 的 系统 
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发 生 做 了 深入 细致 的 工作 。 本 文 试图 从 以 下 4 个 方 
面 对 近 年 来 的 研究 做 扼要 介绍 与 评述 。 


1 已 测定 mt 基因 组 全 序列 的 节肢 动物 种 类 


迄今 ,已 报道 mt 基因 组 全 序列 的 节 胶 动物 种 
类 达到 41 种 : OBA] (Chelicerata) 7 种 ， 其 
中 蛛 形 网 6 FR. ROA 1 种 ; CO MWY 
(Mandibulata) 34 种 ， 其 中 甲壳 总 纲 (Crustacea) 8 
种 、 六 足 总 纲 (Hexapoda) 23 种 、 多 足 总 纲 (Myr- 
iapoda) 3 种。 此外， 我们 课题 组 已 测定 3 RETI RS 
动物 的 mt 基因 组 全 序列 ,分 别 是 甲 元 总 纲 十 足 目 
AEP ABR SR Ee (Eriocheir japonica sinensis). RIE 253 
be BE E (Araneae) 的 杭州 七 纺 蛛 ( Heptathela 
hangzhouensi) 和 席 纹 捕 乌 蛛 ( Ornithoctonus huwe- 
na)。 至 此 ， 完 成 mt 基因 组 全 序列 测定 的 节肢 动物 
种 类 已 增加 到 44 种 ， 涉 及 市 及 动物 门 中 的 9 个 纲 
194-H GE D. 


2 基本 特征 
有 关 动 物 mt 基因 组 的 结构 特点 已 有 学 者 (如 


Zhang & Shi, 1992; Boore, 1999; Liao & Lu, 
2002) 做 过 深 和 前述。 市 胶 动 物 的 mt 基因 组 与 其 
他 动物 相 比 又 有 自身 的 特殊 性 。 

2.1 基因 组 成 


动物 mtDNA 一 般 为 闭合 环 状 分 于 ， 由 12 ~ 13 
条 和 蛋白 编码 基因 (PCGs)、22 条 tRNA 基因 和 2 条 
rRNA 基因 (rrnL FlrmS) 组 成 。 其 中 ， 约 占 60% 
的 蛋白 编码 基因 是 用 于 编码 NADH-Q 还 原 酶 的 7 个 
WE (nad1~6 及 mad45)， 其 余 的 用 于 编码 细胞 
色素 还 原 酶 的 1 个 亚 基 (cob )、 细 胞 色素 氧化 酶 的 
3 个 亚 基 (cox1 ~ 3) Al ATP 合成 酶 的 2 个 亚 基 
(atp6、atp8)。 基 因 组 中 还 有 1 个 主 非 编 码 区 
(major non-coding region): 包含 mtDNA 转录 与 复制 
的 调控 元 件 (Clayton，1982，1991)， 被 称 为 控制 
区 (control region ) 或 D-loop X. (displacement-loop 
region) (Shadel & Clayton, 1997), Æ IH HED 
中 ， 因 该 区 域 的 A、T 含量 高 ， 又 被 称 为 A+T- 丰 
AK (A+T-rich region) )。 

节肢 动物 的 mt 基因 组 具有 典型 的 37 条 编码 基 
因 ， 在 少数 种 类 中 还 有 重复 的 tRNA 基因 或 tRNA 
基因 的 假 基 因 (Campbell & Barker, 1999; Shao & 
Barker，2003 ) 。 一 些 种 类 在 非 编 码 的 A+T-=- 丰 寅 
区 会 发 生变 化 : FEW IG gue dy hi £L s 3k "5 
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( Rhipicephalus sanguineus ) FU Æ 98 ( Boophilus mi- 
croplus) 的 mt 基因 组 中 ，A +T- 丰 二 区 被 $ AR 
白 编 码 基因 和 8& 条 tRNA 基因 分 隔 ， 形 成 2 个 区 段 
(Black & Roehrdanz, 1998; Campble & Barker, 
1999); TER AAA Thrips imaginis 的 mt 基因 
组 中 ， 发 生 重 复 的 A+T- 丰 富 区 被 18 条 基因 所 分 
ME (Shao & Barker, 2003). 
2.2 位 置 与 方向 

Aloni & Attardi (1971) 将 mtDNA 两 条 链 中 密 
度 较 小 者 命名 为 轻 链 ( 工 链 )， 另 一 条 命名 为 重 链 
(H 链 )。L 链 包 含 rRNAs、 多 数 mRNAs 和 tRNAs 
的 有 义 友 列 。 因 而 Anderson et al (1981) 将 其 定义 
为 主编 码 链 (main coding strand). 

动物 mtDNA 中 基因 的 位 置 与 方向 在 不 同门 类 
之 间 存 在 一 定 差 异 。 节 胶 动 物 的 mt 基因 组 ， 多 数 
蛋白 编码 基因 和 tRNA 基因 的 有 义 序列 都 位 于 主编 
hof (major coding strand), ， 而 另 一 些 基 因 则 位 于 
副 编 码 链 (minor coding strand), 40 % A FR W 
( Drosophila melanogaster) (Garesse，1988)。 考 虑 
到 昆虫 mDNA 没有 明显 的 LL 链 与 H 链 之 分 ，Simon 
et al (1994) 根据 昆虫 mDNA 中 多 数 基因 都 是 从 一 
条 链 上 转录 的 特点 ， 将 这 一 条 链 定 义 为 于 链 ， 意 为 
majority; Lavrov et al (2000a) SEF 4E ARE mt 基因 
组 的 研究 ， 又 称 其 为 a 链 。 由 该 链 编码 的 蛋 日 编码 
基因 包括 : coxl ~ 3. nad2. nad3. nad6. atp6. 
atp8 和 cob。 而 2 种 rRNA 基因 和 少数 蛋白 编码 基 
因 (包括 nadl, nad4. nad4L 和 nad5) 以 及 8 条 
tRNA 基因 (包括 trnQ. trnC, trmY、 tmF、trmP、 
trnL (CUN), trnH Hl trnV 基因 ) 则 由 另 一 条 链 编 
f, Simon et al (1994) 将 该 链 定 义 为 N 链 ， 意 为 
miNority; 或 称 之 为 B 链 (Lavrov et al，2000a)。 但 
是 ， 在 某 些 种 类 的 mt 基因 组 中 ， 少 数 tRNA 基因 ， 
甚至 rRNA 及 少数 PCGs 基因 也 发 生 倒 位 ， 转 移 到 
男 一 条 链 上 (Dowton, 1999; Dowton & Austin, 
1999; Dowton et al, 2003; Morrison et al, 2002; 
Shao et al, 2001a; Shao & Barker, 2003). 
2.3 基因 组 大 小 

动物 mt 基因 组 的 大 小 约 14 ~ 20 kbo E% 43 
种 节肢 动物 mtDNA 的 全 长 序列 在 14.398 ~ 19.517 
kb ( 表 1)。Raimond et al (1999) 用 RFLP 方法 在 
等 足 目 (Isopoda) 4 FAH (Armadillidium vul- 
gare) 的 研究 中 首次 发 现 巨 大 的 mt 基因 组 ， 其 
mtDNA 的 酶 切片 段 长 度 之 和 达到 20 ~ 42 kb ,为 节肢 
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表 1 已 测定 mt 基因 组 全 序列 的 节肢 动物 种 类 
Table 1 Arthropods for which the complete mt genome has been determined 


物种 


Species 


序列 长 度 


Sequence 


length (bp) 


GenBank 
检索 号 
Accession 


number 
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作者 
Author 


CC 


iY WE] Chelicerata 
WEA Arachnida 
eee A Acari 


ek H Araneae 


H& E154 Merostomata 
Mi AK I] Mandibulata 
甲壳 总 网 Crustacea 
fE EA Branchiopoda 
无 甲 目 Anostraca 
背 甲 目 Notostraca 
枝 角 目 Cladocera 
SE Maxillopoda 
WETEA Copepoda 
Jak% H Harpacticoida 
软 甲 纲 Malacostraca 
+2 Decapoda 


六 足 总 纲 Hexapoda 
弹 尾 纲 Collembola 


昆虫 网 Insecta 
衣 鱼 目 Zygentoma 
HMH Orthoptera 
sii H Psocoptera 
AH Phthiraptera 
2A H Thysanoptera 


Ixodes hexagonus 

I. persulcatus 
Rhipicephalus sanguineus 
Boophilus microplus 
Ornithodoros moubata 


Varroa destructor 


Heptathela hangzhouensi 
Ornithoctonus huwena 


Limulus polyphemus 


Ártemia franciscana 
Triops cancriformis 


Daphnia pulex 


Tigriopus japonicus 


Penaeus monodon 
Panulirus japonicus 
Pagurus longicarpus 
Portunus trituberculatus 


Eriocheir japonica sinensis 


Tetrodontophora bielanensis 


Gomphiocephalus hodgsoni 


Trichonlepidion gertshi 
Locus migratoria 
Lepidopsocid? 
Heterodoxus macropus 


Thrips imagines 





14 539 
14 539 
14 710 
24) 15 000 
14 398 
16 477 
15277 


14 985 


15 822 
15 101 
15 333 


14 628 


15 984 
15 717 
24) 15 630 
16 026 
约 16 354 


15 455 
15 075 


15 267 
15 722 
16 924 
14 670 
15 407 


NC - 002010 
AB073725 
AF081829 
AF110610 
AB073679 
NC - 004454 
AY163547 
AY309258 
AY309259 
AF216203 


X69067 
NC - 004465 
NC . 000844 


NC . 003979 


AF217843 
NC_ 004251 
AF150756 
NC . 005037 
AY274302 


NC _ 002735 
AY 191995 


AY 191994 
NC. 001712 
AF335994 
NC. 002651 
AF335993 


Black & Roehrdanz, 1998 
Fukunaga! 

Black & Roehrdanz, 1998 
Campbell & Barker, 1999 
Fukunaga’ 

Navajas et al, 2002 
Evans & Lopez, 2002 
Qiu et al! 

Qiu et al! 

Lavrov et al, 2000a 


Valverde et al, 1994 
Umetsu et al, 2002 
Crease, 1999 


Machida et al, 2002 


Wilson et al, 2000 

Yamauchi et al, 2002 
Hickerson & Cunningham, 2000 
Yamauchi et al, 2003 

Sun et al! 


Nardi et al, 2001 
Nardi et al, 2003 


Nardi et al, 2003 
Flook et al, 1995 
Shao et al, 2003 
Shao et al, 2001a 
Shao & Barker, 2003 


(S FX) 
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(GE EX) 


分 类 地 位 


Taxonomic position 


物种 


Species 





Æ H Hemiptera 
H Coleoptera 


XL H Diptera 


SA H Lepidoptera 


膜 翅 Ej. Hymenoptera 
多 足 总 网 Myriapoda 
I EH Chilopoda 
f& à 4 Diplopoda 


Triatoma dimidiata 
Pyrocoelia rufa 

Tribolium castaneum 
Crioceris duodecimpunctata 
Anopheles quadrimaculatus 
A. gambiae 

Ceratitis capitata 
Drosophila yakuba 

D . melanogaster 
Cochliomyia hominivorax 
Chrysomya chloropyga 
Ostrinia nubilalis 

O . furnacalis 

Bombyx mandarina 

B . mori 

B.mori (strain: C-108) 


Apis mellifera ligustica 


Lithobius forficatus 
Narceus annularus 


Thyropygus sp. 


O00 © http://www.cqvip.com 


学 UP R 24 卷 
CenBank 
jee (bp) Accession Author 
number 

17 019 NC _ 002609 Dotson & Beard, 2001 
17 739 NC _ 003970 Bae! 
15 881 NC. 003081 Friedrich & Muqim, 1995 
15 880 NC _ 003372 Stewart & Beckenbach! 
15 455 NC _ 000875 Cockburn et al, 1990 
15 363 NC _ 002084 Beard et al, 1993 
15 980 NC _ 000857 Spanos et al, 2000 
16 019 X03240 Clary & Wolstenholme, 1985 
19 517 NC _ 001709 Lewis et al, 1995 
16 022 NC _ 002660 Lessinger et al, 2000 
15 837 NC _ 002697 Junqueira! 

约 14 535 NC _ 003367 Coates & Hellmichl 
14 536 NC _ 003368. 1 Coates et al! 
15 928 NC _ 003395 Yukuhiro et al! 
15 643 NC _ 002355 Lee et al! 
15 656 AB070264 Yukuhiro et al! 
16 343 NC -001566 Crozier & Crozier, 1993 
15 695 NC _ 002629 Lavrov et al, 2000b 
14 868 AY055727 Lavrov et al, 2002 
15 133 AY055728 Lavrov et al, 2002 


! 未 发 表 (Unpublished) ;? Lepidopsocidae 的 1 个 未 描述 物种 (An undescribed species in the family Lepidopsocidae ) o 


动物 之 最 。 但 是 ， 有 关 该 物种 的 mt 基因 组 全 序列 
尚未 见报 道 。 

mtDNA 结构 紧凑 ， 一 些 相 邻 的 编码 基因 甚至 发 
生 碱 基 的 部 分 重合 ， 具 有 结构 上 的 简约 性 。 针 对 mt 
基因 组 中 一 般 缺 少 内 含 子 和 基因 间隔 区 的 现象 ， 
Rand (1993) 认为 这 反映 了 对 一 个 小 mt 基因 组 的 
有 力 的 净化 选择 (purifying selection), AMAR mt 
基因 组 复制 的 时 间 。 影 响 mt 基因 组 大 小 变化 的 主 
BARA: 控制 区 内 串联 重复 元 件 可 变数 (variable 
numbers of tandemly repeated elements, VNTRs), 基 
FAB] B EX (intergenic spacer) 和 大 片段 DNA 编码 区 
(或 非 编码 区 ) 的 重复 (Moritz & Brown, 1987; 
Rand, 1993; McKnight & Shaffer, 1997), 

节肢 动物 m 基因 组 大 小 的 变化 受 A+T- 丰 富 
区 长 度 变 化 的 影响 十 分 显著 。A +T- 丰富 区 的 长 度 
最 短 为 263 bp， 最 长 达 4601 bp， 两 者 相差 4 338 
bpo WAT ZA, BAT RR. A 


+T- 丰 富 区 的 这 种 长 度 变 化 主要 与 重复 单元 (re- 
peat unit) 的 长 度 和 拷贝 数 的 变化 有 关 (Zhang & 
Hewitt，1997 ) 。 

尽管 多 数 相 邻 的 mt 基因 具有 结构 上 的 简约 性 ， 
但 在 某 些 相 邻 基因 之 间 仍 存在 长 度 不 等 的 非 编码 序 
列 ， 被 称 为 基因 间隔 区 。 节 上 肢 动 物 mt 基因 组 中 ， 
基因 间隔 区 的 数量 、 位 置 以 及 长 度 在 不 同 种 类 之 间 
有 一 定 差 异 ， 也 因此 影响 基因 组 大 小 的 变化 。 
D .yacuba 与 黑 腹 果 蝇 之 间 具 有 7 个 相对 应 的 基因 
间隔 区， 但 各 间隔 区 的 长 度 不 同 ; 弹 尾 类 Tetrodon- 
tophora bielanensis 各 基因 之 间 共 有 105 bp 的 基因 间 
隔 , 各 间隔 区 的 大 小 在 1 ~ 33 bp (Nardi et al, 
2001); 2 hfk Ex (Anopheles spp.) 基因 间隔 区 的 
长 度 总 和 分 别 是 43 和 47 bp (Cockburn et al, 1990; 
Beard et al, 1993); 蜜蜂 (Apis mellifera ligustica ) 
的 基因 间隔 区 总 和 则 长 达 620 bp (Crozier & Crozier, 
1993)。 
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对 于 mt 基因 组 中 大 片段 DNA 编码 区 (或 非 编 
码 区 ) 的 重复 ， 在 发 生 上 往往 是 低频 率 的 ， 局 限于 
某 些 特殊 的 个 体 或 群体 内 ,并 且 在 进化 上 常常 是 短 
暂 的 (Moritz & Brown，1987)。 在 节肢 动物 中 ， 陆 
生 等 足 类 寻常 平 甲虫 具 有 的 巨大 mtDNA ， 是 因 大 片 
段 的 DNA 重复 造成 基因 组 大 小 变化 的 一 个 典型 实 
例 。 据 推测 这 种 mtDNA 是 由 一 个 14 kb 单 体 发 生 3 
倍 化 的 结果 ， 即 以 1 个 线性 单 体 和 由 为 两 个 相向 排 
列 的 单 体 组 成 的 特殊 环 状 二 聚 体 。 这 两 种 不 同类 型 
的 分 子 〈 线 性 单 体 和 环 状 二 聚 体 ) 存在 于 同一 细胞 
质 内 (Raimond et al, 1999), 节肢 动 物 mt 基因 组 
HP ESE Sa SX REER BY) SR TE ZT Sk FR 
LA A Seen KE El rh. T imaginis 中 都 有 报道 (Black & 
Roehrdanz, 1998; Campble & Barker, 1999; Shao 
& Barker, 2003), JbSb, Æ 4 ER mtDNA P, — 
小 的 DNA 编码 区 CirnE) ZÆ 5 THAR, ， 形 成 由 
5 条 trnE 串联 而 成 的 重复 区 CirnE,-5). HP, Ja 
4 个 拷贝 在 AAS EBA 1 个 C-T 错 配 ,形成 没有 
功能 的 假 基 因 (Campbell & Barker, 1999), 


3 基因 排列 与 节肢 动物 系统 发 生 


在 后 生动 物 的 门类 内 或 门类 间 ， 已 发 现 线粒体 
基因 的 许多 不 同 排列 。Boore & Brown (1994) 认 
为 ， 对 线粒体 基因 排列 的 比较 在 推测 后 生动 物 大 类 
群 之 间 的 系统 发 生 上 至 少 有 2 个 方面 的 作用 : 一 方 
面 ，mt 基因 组 中 的 37 条 基因 在 理论 上 具有 相当 巨 
大 的 重 排 潜力 ， 因 而 不 同 物种 不 大 可 能 趋同 性 地 条 
取 一 致 的 基因 顺序 ， 共 享 的 基因 顺序 更 可 能 表明 一 
段 共 同 的 进化 历史 ; 为 一 方面 ， 基 因 的 重 排 一 般 并 
不 频繁 ， 这 种 比较 适合 于 在 一 段 时 间 跨 度 上 追寻 古 


代 层 异 的 发 生 。 
比较 已 知 节肢 动物 mt 基因 组 的 基因 排列 ， 在 
各 个 类 群 中 都 能 够 找到 一 种 基本 相同 的 基因 顺序 


(其 中 不 包括 tRNA 基因 的 位 置 变 化 )。 最 近 的 一 些 
研究 认为 ， 肢 口 纲 异形 党 (Limulus polyphemus ) 的 
基因 排列 可 能 是 节肢 动物 mtDNA 原始 基因 顺序 的 
典型 (图 1) 。 在 六 肢 动 物 的 4 大 类 群 中 ， 除 具有 这 
种 原始 的 基因 顺序 外 ， 还 存在 类 型 各 异 的 基因 重 排 
现象 。 
3.1 Jø (Chelicerata) 

比较 6 PE AIA mt 基因 组 的 基因 排列 , 
ARER, ORIG AGERE RL (Ixodidae) 67x fü BE it 
( Ixodes hexagonus) 4S BERL (Argasidae) AY Or- 
nithodoros moubata 在 基因 排列 上 与 异形 党 完全 相 
同 ， 而 瓦 螨 科 (Varroidae) 的 Varroa destructor 与 之 
相 比 有 6 条 tRNA 基因 发 生 重 排 (Black & 
Roehrdanz, 1998; Navajas et al, 2002; Evans & 
Lopez, 2002). 5 JE WEE AN TR], f BUS) 4 BE AL HL 
ZT yj SK BEY A D] NR FS AE 个 大 片段 的 DNA E 
HERI 2 条 tRNA 基因 重 排 。 其 中 ， 重 排 的 tRNA JE 
因 包 括 trne 倒 位 和 wrnLi 易 位 。 在 牛 mtDNA 中 
trnE 有 发生 串联 重复 。 对 大 片段 DNA 的 重 排 ,一 种 
解释 认为 血红 鹿 头 蝗 的 基因 排列 是 一 个 介 于 nadl 
和 tirnQ 之 间 的 由 7 条 基因 组 成 的 基因 块 (gene 
block) 发 生 易 位 而 成 (以 及 其 他 tRNA 基因 的 易 
位 ) (Black & Roehrdanz, 1998; Boore, 1999); 5j 
一 解释 则 认为 ， 是 由 另 一 个 包含 5 条 tRNA 基因 和 
5 条 重 白 编码 基因 在 内 的 DNA 片段 易 位 的 结果 
(Campbell & Barker，1999)。 此 外 ,我们 在 蛛 形 纲 
较 晚 分 化 出 的 后 纺 亚 目 (Opisthothelae ) JR 9k F H 





All 异形 党 的 线粒体 基因 排列 顺序 ( 引 自 Lavrov et al, 2002) 
Fig.1 Mitochondrial gene order of the horseshoe crab, Limulus polyphemus (from Lavrov et al, 2002) 
蛋白 编码 基因 与 rRNA 基因 以 较 大 的 方 框 表示 ，tRNA 基因 以 较 小 的 方 框 表 示 ， 方 框 大 小 与 各 基因 的 大 小 不 成 比例 。[R- 


其 中 ，2 RZA RNA 基因 和 2 条 丝氨酸 tRNA 基因 因 识 别 的 密码 子 不 同 而 
trn$ (AGN) VAS, IS, tmS (UCN) 以 Sa 表示 。 下 划 线 指 在 


NA 基因 以 相应 氨基 酸 的 单字 母 符号 表示 。 
FR, tml (CUN) VA Li 表示 ，trmL (UUR) 以 La RA, 
N 链 编 码 的 基因 。 

Genes are not to scale, protein coding genes and rRNA genes are indicated by bigger boxes, tRNA genes by small boxes. The tR- 
NA genes are identified by the one-letter code for the corresponding amino acid. Two leucine and two serine tRNA genes are differ- 
entiated by their condons recognized with trnL ( CUN) marked as Li, trmL ( UUR) as L2, tmS (AGN) as Si, tmS (UCN) as 
S2. Underline indicates the gene is encoded on the minority strand. 

atp6- ATP synthase 6, atp8 = ATP synthase 8, cox = Cytochrome oxidase, cob = Cytochrome b apoenzyme, nad = 
quinone oxidoreductase, rrn$ = Small-ribosomal subunit, rmL = Large-ribosomal subunit, AT = A + T-rich region. 


NADH- 
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(Mygalomorphae) 的 虎 纹 捕 乌 蛛 中 ， 也 发 现 10 条 
tRNA 基因 重 排 (Qiu et al， 待 发 表 ) 。 
3.2 多 足 动物 (Myriapoda) 

对 3 种 多 足 类 mt 基因 组 的 研究 揭示 出 2 种 不 
同类 型 的 基因 顺序 (Lavrov et al, 2000b; 2002): 
JS BAA BAM (Lithobius forficatus) 的 基因 顺序 与 
节 胶 动物 的 原始 顺序 相近 似 ， 二 者 之 间 仅 有 2 条 
tRNA 基因 重 排 ; 但 2 种 倍 足 动物 Narceus annu- 
larus 和 Thyropygus sp. 的 基因 顺序 与 前 者 相 比 ， 至 
少 有 4 条 基因 或 基因 块 发 生 了 重 排 ,具有 不 同 转录 
极 性 的 基因 成 秘 排 列 在 基因 组 中 ， 彼 此 之 间 被 两 个 
非 编码 区 隅 离开 来 ， 这 种 排列 类 型 在 动物 mtDNA 
中 是 比较 罕见 的 。 

3.3 甲壳 动物 (Crustacea) 

已 知 mtDNA 全 序列 的 8 种 甲壳 动物 涉及 鳃 
A. KPA EA. AP, ARNE 
iX (Daphnia pulex) FIA PAA (Triops can- 
criformis) 在 基因 顺序 上 完全 相同 ; 与 异形 党 相 比 ， 
WMA inl, RED. FRAN RH (Artemia fran- 
ciscana) 与 前 两 者 相 比 , A 2 条 tRNA 基因 Cura 
TütrnQ) 发 生 易 位 。 软 甲 纲 4 种 十 足 类 基因 顺序 的 
比较 结果 显示 ， 斑 节 对 是 (Penaeus monodon) 和 
日 本 龙虾 (Panulirus japonicus) +j 3& AK i& 56 A 4H 
同 。 这 种 共享 的 基因 顺序 被 认为 是 甲壳 动物 mtD- 
NA 原始 的 基因 顺序 类 型 (Crease, 1999; Wilson et 
al, 2000; Hickerson & Cunningham, 2000). #7 FÉ 
ZEA = HER FH (Portunus trituberculatus) Ej zz 4H 
比 ， 仅 有 一 条 tRNA 基因 (trnH) HE. (Yamauchi 
et al, 2003); MKF@G# (Pagurus longicarpus ) 
与 原始 甲壳 类 基因 顺序 相 比 ， 除 5 条 tRNA 基因 发 
生 易 位 外 ， 还 牵涉 2 条 重 日 编码 基因 和 A +T- 丰 
富 区 的 易 位 (Hickerson & Cunningham, 2000), fü 
FERE, BERAA KR EKA ( Tigriopus 
japonicus) 的 mt 基因 组 中 ， 除 atp8 和 aip6 保持 原 
始 的 顺序 特征 以 外 ， 其 余 的 基因 都 发 生 了 重 排 
(Machida et al，2002)。 我 们 根据 Machida et al 
(2002) AR H FREKK 13 条 PCGs 序列 ， 与 
另外 23 种 节肢 动物 (包括 7 种 甲壳 类 、8 种 昆虫 、 
3 种 多 足 类 和 5 PPA ARE) 进行 比 对 的 结果 显示 ， 
序列 相似 性 相当 于 其 至 低 于 环节 动物 多 毛 类 
Platynereis dumerilii 与 这 23 种 节肢 动物 的 序列 相似 
性 。 这 一 结果 与 Machida et al (2002) 对 日 本 虎 足 
水 重 与 其 他 6 种 节肢 动物 〈 包 括 甲壳 类 4 种 、 尾 虫 


MARKE 1 种 ) EBA Sh RIE) (Lum- 
bricus terrestris) 的 13 条 PCGs 序列 比 对 得 出 的 结果 
相近 似 。 

我 们 认为 ,日 本 虎 足 水 前 在 线粒体 蛋白 编码 基 
因 序列 上 显示 的 高 度 卜 异性， 及 其 在 mt 基因 组 的 
基因 顺序 上 显示 的 高 度 重 排 现 象 ， 是 一 个 值得 研究 
的 问题 。 

d pur PEACE mt 基因 组 的 研究 发 现 ， 有 
15 条 基因 发 生 了 重 排 ， 其 中 包括 一 个 由 4 条 基因 
组 成 的 基因 块 的 重 排 。 这 一 结果 提示 ， 线 粒 体 基 因 
在 短 尾 类 的 某 些 类 群 中 有 加 速 重 排 的 现象 (Sun et 
al ， 待 发 表 )。 
3.4 六 足 动 物 (Hexapoda) 

在 已 项 mt 基因 组 全 序列 的 23 种 六 足 动 物 中 ， 
多 数 种 类 具有 基本 一 致 的 基因 顺序 。 这 种 顺序 以 果 
蝇 的 基因 顺序 为 典型 (与 异形 誉 相 比 , 仅 有 tirnL1 发 
生 易 位 )。 但 在 个 别 类 群 中 也 发 现 一 些 tRNA 基因 、 
或 少数 重 白 编码 基因 、 甚 至 rRNA ZEA HE: RNA 
基因 发 生 重 排 的 , 弹 尾 类 7. bielanensis 有 2 条 , 飞 蝗 
( Locusta migratoria ) 有 1 2& ; f& SX ( Anopheles spp. ) 有 
3 条 ;蜜蜂 则 有 8 条 。Shao et al( 2003) Xt — RE tl; H 
类 (Lepidopsocid ) 的 研究 发 现 , 其 mt 基因 组 中 有 7 
条 tRNA 基因 和 1 条 重 白 编码 基因 发 生 了 重 排 。 对 
AUS Heterodoxus macropus H2 3H 25 Thrips imaginis 
的 mt 基因 组 研究 证 实 ,分 别 有 31 条 和 24 条 基因 发 
生 了 重 排 ,后 者 包括 2 条 rRNA 基因 的 重 排 (Shao et 
al ,2001a;Shao & Barker, 2003)。 可 见 ,六 足 动物 各 
个 日 之 间 , 基 因 重 排 的 速率 存在 一 定 差异 。 在 某 些 
类 和 群 , 如 半 翅 类 昆虫 (Hemipteroid) 的 3 个 目 ,其 mt 
基因 组 的 基因 重 排 呈 现 出 明显 的 加 速 迹 象 (Shao et 
al,2001b)。 值 得 注意 的 是 , 缕 翅 类 Thrips imaginis 
ee BSA mt 基因 组 之 间 具 有 2 个 共享 的 新 的 基 
因 边 界 (gene boundaries )(Shao & Barker ,2003 ) 。 

Dowton (1999) Dowton & Austin (1999) 对 黄 
蜂 类 (Apocrita) mtDNA 部 分 序列 的 研究 发 现 ， 
cox2-atp8 基因 连接 部 是 一 个 tRNA 基因 重 排 的 
“热点 ”。 进 一 步 研 究 发 现 ，nad3-nad5 基因 连接 部 
是 膜 翅 目 昆虫 mtDNA. 中 为 一 个 tRNA 基因 重 排 的 
多 发 区 ,该 区 域 的 基因 重 排水 平 甚至 超过 了 重 排 
“HUA” (Dowton et al, 2003). 
3.5 基因 重 排 与 系统 发 生 

Boore et al (1995) 将 线粒体 基因 排列 顺序 应 
用 于 节肢 动物 的 系统 发 生 研 究 。 通 过 对 节肢 动物 3 
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个 主要 类 群 与 原 口 动物 的 另外 3 个 门类 (包括 环 
节 、 软 体 和 线形 动物 ) 的 比较 ， 发 现 方 肢 动 物 具有 
一 些 共 享 的 衍生 基因 排列 CBR trnN-tirmSi-trnk、 
trnO-trnM-nad2 和 trnW-trmC-trmY， 下 划 线 表示 该 
基因 由 另 一 条 链 编 码 ) ， 认 为 这 些 基因 的 排列 是 对 
节肢 动物 单 系 起 源 强 有 力 的 支持 ; 同时 ，2 条 共享 
的 衍生 基因 排列 (rrnL-tirnLi-nadl] 和 cox1-trznL;- 
cox2) FFM PEX + RIA Atelocera- 
ta) 的 单 系 起 源 (图 2A)。 并 认为 线粒体 基因 排列 
的 比较 研究 ， 在 解决 古老 的 系统 发 生 关系 方面 正 脱 
颖 而 出 ， 成 为 一 种 新 的 、 有 效 的 研究 手段 。 提 出 古 
节 胶 动物 的 进化 模式 被 记录 在 mt 基因 组 的 重 排 之 
中 (Boore，1996)。 通 过 对 144 种 节肢 动物 与 另外 
9 种 原 口 动物 mtDNA 中 trala 基因 相对 位 置 的 系统 
比较 ， 认 为 一 条 tRNA 基因 Crna) 的 倒 位 揭示 了 
昆虫 与 甲 元 类 之 间 密 切 的 系统 发 生 关 系 (图 2B) 
(Boore & Brown, 1998), 

Boore & Brown (2000) 将 后 生动 物 线粒体 基因 
的 重 排 分 为 次 基因 重 排 (minor rearrangement of 
gene) 和 主 基因 重 排 (major rearrangement of gene) 
2 种 类 型 。 前 者 指 相 邻 tRNA 基因 之 间 的 位 置 交 换 
或 极 性 交换 ， 发 生 频 率 比 较 高 ; 后 者 指 1 个 或 者 更 
多 的 多 基因 块 的 易 位 或 倒 位 ， 这 种 重 排 在 一 定 地 质 
时 间 尺 度 上 发 生 的 频率 比较 低 ， 在 解决 古代 的 进化 
关系 方面 ， 比 如 那些 存在 于 高 级 分 类 阶 元 之 亲 (如 


4x Ft! 29 Malacostraca 
Rl If £j Branchiopoda | : 
bi dif Insecta 
多 足 总 纲 Myriapoda a 


XE HEU] Chelicerata 8 


AUK EL] Mandibulata 
URAH] Arthropoda 


E 4s 24 2) Crustacea 
ELA Insecta 
HE VE [ ] Chelicerata 


多 是 总 纲 Myriapoda 


门 、 纲 ) 的 进化 关系 ， 是 可 以 依赖 的 特征 。 

从 已 测定 全 序列 的 43 种 节肢 动物 的 mt 基因 组 
XA. 包括 节肢 动物 的 4 大 类 群 在 内 ， 原 始 种 类 的 
mt 基因 组 都 具有 基本 相同 的 基因 顺序 (不 包括 少 
数 tRNA 基因 的 重 排 )， 这 为 节肢 动物 单 系 起 源 提 
供 了 证 据 。 同 时 ， 在 4 大 类 群 的 各 分 支 中 发 现 的 基 
因 重 排 提 示 各 分 文 之 间 在 进化 上 有 差异 。 血 红 启 头 
BECRI AE REI. Fr Bx DNA 重 排 被 认为 是 后 沟 重 昨 类 
(metastriate ticks〉 的 鉴别 特征 ， 佑 计 这 一 重 排 事件 
可 能 发 生 在 210 万 年 (Campbell & Barker, 1999), 
两 种 倍 趾 类 的 主 基因 重 排 代表 了 多 足 动物 系统 发 生 
的 进化 特征 (Lavrov et al, 2002). NK FARE 
mt 基因 组 中 的 主 基 因 重 排 可 能 在 十 足 类 系统 发 生 
上 具有 重要 价值 (Hickerson & Cunningham, 
2000). mX} FÆ% Thrips imaginis 5j R% lep- 
idopsocid 共享 的 2 个 新 的 基因 边界 ，Shao & Barker 
(2003) 认为 是 趋同 进化 的 结果 ， 不 具有 目 间 (in- 
terordinal) 系统 进化 的 信息 。 可 见 ， 线 粒 体 基因 的 
主 重 排 多 发 生 在 节肢 动物 4 大 类 群 进化 的 分 支 ， 或 
者 是 适应 某 种 特殊 生活 方式 (CURAR) 的 特 化 分 支 
中 。 我 们 以 为 ， 在 节肢 动物 mt 基因 组 进化 中 ， 主 
基因 重 排 是 进化 特征 或 衍 征 ， 这 些 特征 可 能 在 推导 
目 以 下 或 科 以 下 分 类 单元 间 的 系统 发 生 关 系 方面 更 
HAR 

对 于 tRNA 基因 重 排 在 节肢 动物 系统 发 生 中 
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图 2 基于 mt 基因 组 的 节肢 动物 系统 发 生 
Fig.2 Arthropod phylogeny based on mt genome 
A: 318 Boore et al (1995); B: 5| H Boore et al (1998); C: 引 自 Wilson et al (2000); D: 引 自 Nardi et al 
(2001); E: SÍ E Hwang et al (2001); F: 引 自 Nardi et al (2003), 
A: From Boore et al (1995); B: From Boore et al (1998); C: From Wilson et al (2000); D: From Nardi et al 
(2001); E: Form Hwang et al (2001); F: From Nardi et al (2003). 
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的 意义 ，Hwang et al (2001) 认为 由 于 一 些 tRNA 
基因 存在 平行 进化 和 高 度 进化 的 迁移 性 ， 使 得 这 些 
tRNA 基因 的 位 置 变化 信息 在 深层 分 文 分 析 中 不 再 
A] SE, Morrison et al (2002) 对 十 足 目 甲壳 动物 中 
的 似 蟹 形 类 (crab-like forn )， 即 异 尾 类 (Anomu- 
ra) + 短 尾 类 (Brachyura) 的 进化 研究 认为 ， 基 
因 重 排 似 乎 能 够 提供 一 种 异 尾 类 内 系统 发 生 的 清晰 
信号 ; 结合 tRNA 基因 的 重 排 特征 和 DNA 序列 分 
析 ， 提 出 支持 似 蟹 形 类 由 5 个 独立 支 系 平行 进化 的 
证 据 。 Dowton (1999). Dowton & Austin (1999), 
Dowton et al (2003) Xf HS W HÆR mtDNA 部 分 基 
因 顺 序 的 比较 研究 认为 ，tRNA 基因 的 重 排 更 适用 
于 科 以 下 的 系统 发 生 重建 ; 在 nad3-nad5 和 cox2- 
atp8 两 个 基因 连接 部 的 tRNA 基因 重 排 ， 揭 示 了 寄 
生 蜂 类 的 快速 进化 。 但 是 ， 对 寄生 双 翅 类 mtDNA 
相应 区 段 的 研究 并 未 发 现 tRNA 基因 重 排 的 情况 ， 
认为 这 反映 了 双 杷 类 与 膜 翅 类 在 寄生 适应 上 的 生物 
学 差异 (Castro et al, 2002). 
3.6 基因 重 排 的 高 发 区 

Dowton et al (2003) X W, dE REM E EL 
mtDNA 中 ， 有 一 个 发 生 tRNA 基因 高 度 重 排 的 区 
域 ， 主 要 集中 在 nad3 与 nad5 基因 之 间 。 比 较 六 
EZI H VL P koh CIN TEER) 位 于 
nad3 与 nad5 基因 连接 部 的 基因 组 组 成 (genome 
organization), ZR A X, TE S Hx sl H er SED 
出 现 的 线粒体 基因 重 排 ， 特 别 是 主 基因 重 排 也 都 发 
ÆT nad3 和 nad5 基因 的 连接 部 〈 表 2)。 在 已 测 
定 全 序列 的 六 足 类 以 外 的 17 种 节肢 动物 中 ， 异 形 
E12 个 物种 在 nad3-nad5 基因 连接 部 的 基因 组 
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成 与 排列 完全 一 致 。 与 之 相 比 ， 在 血红 刷 头 蝗 mt 
基因 组 nad3 与 nad5 基因 的 连接 部 ， 有 一 个 由 7 
条 基因 和 1 个 A+T 丰 富 区 组 成 的 基因 块 转 位 至 该 
基因 连接 部 内 的 tnE MimF 之 间 。 这 种 重 排 同样 
UFER mtDNA Fo SARE, FRR trmnE 还 发 
生 了 5 倍 体重 复 (trmE1.s)。 发 生 在 trnE 5 irnF 
之 间 的 主 基因 重 排 还 见于 2 种 倍 足 类 。 此 外 ， 三 疣 
梭子蟹 mt 基因 组 中 唯一 发 生 重 排 的 基因 ，irnH 也 
转移 到 这 2 条 tRNA 基因 之 间 。 而 长 手 寄 居 蟹 mtD- 
NA 的 主 基因 重 排 则 位 于 trn4 Mink 基因 之 间 。 我 
们 认为 ，nad3 与 nad5 基因 连接 部 很 可 能 是 一 个 
节肢 动物 主 基因 重 排 的 高 发 区 。 对 于 导致 该 基因 连 
接 部 内 出 现 高 频率 基因 重 排 的 原因 ， 还 有 待 于 进 一 
步 研 究 。 对 该 区 域 的 基因 组 组 成 进行 针对 性 的 研 
究 ， 将 有 效 地 促进 这 一 问题 的 解决 。 同 时 ， 也 将 有 
助 于 促进 对 市 肢 动 物 线粒体 基因 重 排 的 研究 与 认 
识 。 
3.7 基因 重 排 机 制 

线粒体 基因 重 排 是 动物 进化 中 的 稀有 事件 。 当 
我 们 收集 到 越 来 越 多 的 基因 排列 数据 ， 并 试图 进行 
更 广泛 的 系统 发 生 研 究 时 ， 还 需要 考虑 到 重 排 背 后 
的 发 生机 制 。 这 既 有 助 于 改进 有 关 进 化 关系 的 推 
论 ， 又 能 够 评价 所 得 结论 的 可 靠 性 (Lavrov et al, 
2002)。 目 前 ， 有 关 线 粒 体 基 因 重 排 的 发 生机 制 ， 
归纳 起 来 主要 有 4 种 推测 : 重复 /随机 丢失 (dupli- 
cation/random loss), HH tRNA 基因 不 正当 引发 的 复 
市 (illicit priming of replication by tRNA genes). £X 
粒 体 内 的 重组 (intramitochondrial recombination ) , 
重复 / 非 随机 丢失 (duplication/nonrandom loss) 。 


表 2 一 些 节肢 动物 类 群 位 于 nad3 与 nads 基因 连接 部 的 mt 基因 组 组 成 的 比较 
Table 2 Comparison of mt genome organization at the nad 3- nad 5 junction in a range of arthropod taxa 


分 类 单元 物种 


Taxon Species 


肢 口 网 Merostomata IE SC L. polyphemus 


BKE A Arachnida WERA R. sanguineus 
^F HR B, microplus 
倍 足 网 Diplopoda N . annularus 


Thyropygus sp. 
KFS P. longicarpus 
=FERF IE P. trituberculatus 


甲壳 总 网 Crustacea 


nad3-ARNS | EF 





nad3-ARNS,E #F 


基因 组 组 成 GenBank 检索 号 
Cenome organization Accession No. 
-nad5 NC - 003057 
-nad5 NC _ 002074 
-nad5 AF110610 ~ 22 
-nad5 NC 003343 
NC _ 003344 
-nad5 NC -003058 
-nad5 NC -005037 





阴影 部 分 表示 转 位 到 nad3-nad5 基因 连接 部 的 基因 (Shadow indicates the genes translocated into the nad3-nad5 junction) 。 
基因 名 称 缩写 与 图 1 中 一 致 (Gene abbreviations are identical to legend in Fig.1)。 
下 划 线 表示 该 基因 由 另 一 条 链 编 码 (Underline indicates the gene encoded on the other strand) 。 
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重复 /随机 丢失 机 制 由 Moritz et al (1987) 提 
出 ，Macey et al (1997) 和 Boore et al (1998) 又 分 
别 对 该 机 制 做 了 一 定 修改 和 补充 。 该 模型 假设 ， 由 
F mDNA 复制 错误 ， 通 过 清 链 销 配 (slipped-strand 
mispairing) 和 非 精 确 终 止 (imprecise termination ) 
而 产生 多 基因 的 重复 。 随 后 ， 由 于 对 更 小 基因 组 侦 
好 的 选择 ， 多 余 的 重复 基因 发 生 随 机 丢失 ， 从 而 形 
成 基因 的 重 排 。Campbell & Barker (1999) 认为 ， 
滑 链 错 配 很 可 能 是 导致 牛 蝗 mDNA 中 imE IER 
联 重复 的 原因 ， 牛 蝗 和 血红 鹿 头 蝗 大 片段 的 DNA 
重 排 也 是 串联 重复 的 结果 。 该 模型 也 很 好 地 解释 了 
膜 翅 目 昆虫 mDNA 中 tRNA 基因 的 洗 牌 式 重 排 
(shuffling rearrangements) (Dowton et al, 2003). 

由 tRNA 不 正当 引发 的 mtDNA 复制 机 制 是 由 
Cantatore et al (1987) 提出 的 。 该 机 制 假设 tRNA 
可 以 引发 mtDNA 复制 ,但 在 新 生 的 DNA 链 上 这 个 
tRNA 不 能 被 切除 。 到 下 一 个 复制 周期 ， 这 个 tRNA 
有 可 能 作为 模板 而 被 复制 (由 RNA 依赖 的 DNA R 
合 酶 完成 )， 其 结果 ， 这 样 一 条 tRNA 基因 就 有 可 能 
被 组 并 到 mt 基因 组 的 复制 原点 。 

线粒体 内 的 基因 重组 首先 发 现 于 人 类 mt 基因 
组 中 (Poulton et al, 1993; Holt et al, 1997; Tang 
et al, 2000; Kajander et al, 2000). Lunt & Hyman 
(1997) 报道 了 一 种 线虫 线粒体 内 发 生 基 因 重 组 的 
证 据 ， 由 于 双 链 mtDNA 的 断裂 和 重新 连接 ， 形 成 
了 长 度 仅 有 250 bp 的 亚 基 因 组 小 环 (subgenomic 
minicircle ) 。 Dowton & Campbell (2001) 针对 黄蜂 
类 昆虫 mtDNA 的 cox2 和 atp8 基因 之 间 tRNA 基因 
(imK 和 tmD) 的 倒 位 ， 提 出 一 种 基因 重组 模型 
(图 3)， 这 种 模型 也 很 好 地 解释 了 在 膜 翅 目 昆 虫 
mtDNA 的 nad3 和 nad 5 基因 之 间 tRNA 基因 发 生 倒 
位 的 现象 (Dowton et al, 2003), 

Lavrov et al (2002) 针对 两 种 倍 足 动物 的 基因 
排列 ， 提 出 一 种 新 的 重 排 机 制 ， 即 重复 / 非 随机 丢 
失 。 这 种 机 制 假定 原始 倍 足 动物 的 mt 基因 组 具有 
与 异形 党 相同 的 基因 顺序 。 首 先 整 个 基因 组 发 生 品 
联 重 复 ， 形 成 由 两 个 同 向 排列 的 单 体 连 接 而 成 的 环 
ROA; 随后 重复 的 基因 发 生 丢 失 。 但 这 种 丢失 
是 非 随 机 的 ， 它 取决 于 基因 的 转录 极 性 和 位 置 。 一 
种 转录 极 性 的 基因 从 一 个 拷贝 中 丢失 ， 而 男 一 种 转 
录 极 性 的 基因 则 从 为 一 个 拷贝 中 丢失 ， 这样 就 由 原 
始 基因 顺序 形成 现存 倍 足 类 的 重 排 的 基因 顺序 。 








图 3 线粒体 内 DNA 重组 模型 一 一 产生 小 mtDNA 
倒 位 (SI Bl Dowton & Campbell, 2001) 
Fig.3 Model for generation of small mitochondrial 
inversions by intramitochondrial recombina- 
tion (from Dowton & Campbell, 2001) 
当 双 链 DNA 在 两 个 相 邻 座位 处 发 生 断 裂 之 后 ， 断 裂 末 端 
的 重新 连接 可 能 产生 3 种 产物 : a. 形成 一 个 大 环 和 一 个 
小 环 ， 如 Lunt & Hyman (1997) 观察 的 结果 ; b. 基因 组 
不 发 生变 化 ; c. 产生 具有 一 个 短 的 倒 位 片段 的 基因 组 。 
After double-strand breakage at two neighboring loci, rejoin- 
ing of the broken ends can produce three possible products: 
a. the major and mini circles, observed in Lunt & Hyman 
(1997); b. an unchanged genome; c. a genome with a 


short, inverted segment. 


4 基因 组 DNA 序列 变异 与 节肢 动物 系统 发 
生 重 建 


mtDNA 序列 是 分 子 系统 发 生 研 究 的 重要 标记 ， 
在 确定 动物 类 群 的 系统 地 位 和 系统 发 生 关 系 等 方面 
起 到 积极 作用 (Zhang et al, 2001; Tang et al, 
2003; Sun et al, 2003). BÉ f mt 基因 组 全 序列 数 
据 的 逐渐 积累 ， 应 用 基因 组 DNA 序列 变异 信息 构 
建 系统 发 生 关系 ， 为 动物 的 起 源 与 系统 进化 研究 提 
供 了 重要 的 证 据 (Zardoya & Meyer, 1996, 1998, 
2000; Rasmussen & Arnason, 1999; Stechmann & 
Schlegel, 1999), Nardi et al (2003) 强调 ， 在 解决 
节肢 动物 的 深层 进化 关系 方面 ， 对 整个 mt 基因 组 
的 比较 是 一 种 潜在 的 有 效 手 段 。 

Wilson et al (2000) 基于 11 种 节肢 动物 mtD- 
NA 中 不 包括 nad2 和 nad4 的 其 他 所 有 蛋白 编码 基 
因 的 合并 序列 构建 的 分 子 系统 树 支 持 甲 壳 类 是 一 个 
并 系 群 。 尽 管 2 种 鳞 足 类 之 间 的 系统 关系 还 不 清 
楚 ， 但 是 软 甲 类 与 六 足 总 纲 的 昆虫 聚 在 一 起 ， 该 分 
支 的 自 引 导 值 达到 94% ~ 100%, FAR PRA 
虫 之 间 的 姐妹 群 关 系 (图 2C)。 这 一 结果 证 实 了 
Garcia-Machado (1999) 基于 mtDNA 7 条 和 蛋白 编码 
基因 推导 的 氨基 酸 序列 ， 对 美 菲 对 是 和 另 6 PTS AK 
动物 系统 发 生 研 究 得 出 的 结论 : 甲 帝 类 是 并 系 群 ， 
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其 中 的 软 甲 类 与 昆虫 构成 单 系 。Nardi (2001) 对 
16 种 节肢 动物 线粒体 和 蛋 白 编码 基因 全 序列 的 系统 学 
研究 进一步 证 实 ， 甲 壳 总 纲 的 2 个 纲 : ERK 
四 纲 不 聚 成 单 系 群 ， 前 者 与 有 翅 昆 虫 的 杂 缘 关系 较 
之 与 鲁 足 类 的 亲缘 关系 更 加 密切 (图 2D)。Nardi et 
al (2003) 通过 对 13 FHE A Ba PS E A BP) EY, 
在 系统 分 析 中 剔除 了 变异 位 点 低 于 15%, MEIR 
超过 25% 的 基因， 基于 cox1-3 和 cob 这 4 种 变异 
位 点 高 于 15$ 和 % ， 碱 基 缺 失 低 于 25% 的 基因 序列 构 
建 的 系统 发 生 关 系 ， 则 文 持 包括 软 甲 类 和 鲁 足 类 在 
内 的 甲壳 动物 是 一 个 单 系 类 群 ， 该 分 支 与 昆虫 类 构 
成 姐妹 群 (图 2F)。 可 见 ， 基 于 mtDNA 全 序列 构建 
的 系统 发 生 关系 与 Ciribet et al (2001) 基于 8 种 基 
因 的 DNA 序列 ， 以 及 Regier & Shultz (1997), 
Friedrich & Tautz (1995) 通过 其 他 分 子 和 (或 ) 合 
并 数据 建立 的 系统 关系 的 共同 点 ， 都 是 支持 甲壳 动 
物 与 六 足 动物 的 亲缘 关系 最 近 。 

Nardi et al (2001) 对 包括 1 fh 34 Æ E 
(7. bielanensis) 和 另外 14 种 节肢 动物 的 系统 发 生 
人 研究 提示 : 弹 尾 虫 与 有 起 昆 虫 不 聚 在 一 起 ; SAW 
昆虫 构成 姐妹 群 的 是 软 甲 类 ， 而 不 是 弹 尾 类 (图 
2D)。 这 一 结果 为 六 足 动物 非 单 系 起 源 的 学 说 提供 
了 证 据 。Nardi et al (2003) 进一步 通过 mtDNA 全 
序列 的 比较 分 析 表 明 ，2 种 弹 尾 虫 了 . bielanensis 和 
Gomphiocephalus hodgsoni MLT F R aR + BE Ht £j 
(Crustacea + Insecta) ^r xx VA» (图 2F)。 这 一 结果 
提示 ， 在 传统 分 类 学 上 被 视 为 所 有 昆虫 的 基础 类 群 
的 无 翅 六 足 类 (apterygotes) 形成 一 个 单独 的 分 支 ， 
它 的 起 源 比 起 甲 元 动物 与 昆虫 类 之 间 的 歧 异 时 间 还 
要 早 ， 而 且 能 够 独立 适应 于 陆 生 环境 。 因 此 ， 他 们 
认为 ， 过 去 被 定义 为 包括 具 有 六 足 的 所 有 节肢 动物 
的 六 足 动 物 不 是 一 个 单 系 群 ;否定 了 认为 所 有 的 六 
LDR We BARNA Si, (Be, EWEA 
分 子 系统 分 析 或 合并 数据 的 系统 分 析 中 ， 弹 尾 类 都 
被 聚 到 甲壳 类 之 中 (Friedrich & Tautz, 1995; Regi- 
er & Shultz，1997 ) 。 

对 于 歼 肌 动物 、 多 足 动物 的 系统 发 生 ，Wilson 
et al (2000) 的 研究 显示 ， 鳌 肢 动 物 在 甲壳 类 和 六 
足 类 (Crustacea + Hexapoda) 分 文 之 外 ， 形 成 单独 
的 分 文 (图 2C)。 这 种 关系 在 Nardi et al (2003) + 
建 的 系统 树 中 得 到 进一步 肯定 (图 2F)。Hwang et 
al (2001) 基于 线粒体 蛋白 编码 基因 的 系统 发 生 分 


学 
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析 表 明 ， 多 足 动 物 与 歼 胶 动物 构成 姐妹 群 关系 (图 
2E)。 这 与 基于 节肢 动物 血 蓝 蛋白 和 Hox 基因 序列 
得 出 的 绪论 相 一 致 (Cook et al, 2001; Kusche & 
Burmester, 2001), AU 96 px 255 FR. A te OR AJ fec Ue TH 
驶 。 本 实验 室 通 过 核 DNA 序列 信息 构建 的 多 足 类 
SAN I Bt A HE ARAS CFF PLUIE 
类 + 多 足 类 假说 (Gong et al, FFARR). 


5 £i 


-H 


mtDNA FORE Za T ØR EL TE P RE SE BRL f 
信息 。 如 何 有 效 地 利用 这 些 保 留 在 基因 组 的 基因 序 
列 和 基因 顺序 中 的 信息 ,使 之 为 节肢 动物 的 系统 发 
生 研 究 服务 ,是 节肢 动物 mt 基因 组 研究 吸 待 解决 的 
一 个 问题 。 目 前 ,对 节肢 动物 mt 基因 组 的 研究 ,无 
论 在 研究 的 广度 还 是 深度 上 ,都 远 不 及 对 某 一 些 基 
因 或 基因 片段 的 研究 。 现 存 节肢 动物 据 估 计 约 有 
100 万 种 ,而 已 有 mt 基因 组 研究 的 种 类 仅 占 其 十 万 
分 之 一 。 这 在 一 定 程度 上 制约 了 基于 mt 基因 组 对 
节肢 动物 系统 发 生 重 建 的 研究 。 另 外 ,对 mt 基因 组 
数据 的 分 析 手 段 和 方法 ,特别 是 基于 mt 基因 重 排 模 
式 进行 系统 发 生 重建 的 分 析 方 法 尚 不 成 熟 ( Boore， 
1999; Boore & Brown, 1998; Blanchette et al, 1999; 
Takezaki & Gojobori,1999), 也 是 制约 节肢 动物 mt 基 
因 组 系统 学 研究 的 因素 之 一 。 

CU BJ PAR SD mt 基因 组 系统 进化 的 研究 结 
RIAN: 方 肢 动物 是 一 个 单 系 类 群 ， 六 足 动 物 或 者 
昆虫 与 甲壳 动物 之 间 的 杀 绿 关系 更 为 密切 。 这 为 解 
决 节肢 动物 高 阶 元 的 系统 学 问题 提供 了 证 据 。 过 去 
对 节肢 动物 mt 基因 组 的 研究 多 是 国外 学 者 的 工作 ， 
近年 我 国学 者 也 开始 了 这 方面 的 探索 。 我 们 相信 ， 
BEP DNA 测序 技术 的 快速 发 展 和 测序 成 本 的 不 断 
降低 ， 对 节肢 动物 mt 基因 组 的 研究 必 将 逐渐 广泛 
和 深入 。 同 时 ， 随 着 越 来 越 多 的 节肢 动物 mt 基因 
组 数据 的 积累 ， 必 将 进一步 揭示 mt 基因 组 的 进化 
历史 ， 并 对 基于 mt 基因 组 的 节肢 动物 系统 进化 研 
究 产 生 积 极 的 推动 作用 。 
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